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СРАВНИТЕЛЬНАЯ МОРФОЛОГИЯ КРОВЕНОСНОЙ СИСТЕМЫ 
НЕКОТОРЫХ РЫБ ПОДОТРЯДА ЅСОМВВОІРрЕІ 


Подотряд ЅсотЬгоійеі объединяет пелагических океанических рыб, которые име- 
ют высокую адаптивную способность к постоянному скоростному передвижению. Не- 
которые из них, а именно представители семейства ТНипп!4ае способны сохранять 
метаболическое тепло и поддерживать температуру тела на 6—8 °С выше окружающей 
среды (Ваггеі, Нез{ег, 1964; Сагеу, Теа|, 1966; Сагеу её а|., 1971; Сагеу, 1973). Это 
стало возможным благодаря особому строению у них кровеносной системы, главная от- 
личительная черта которой состоит в развитии подкожной сосудистой сети (ге{е тіга- 
ЫНа), выполняющей роль противоточного теплообменника (Кіѕһіпопуе, 1923; С\ЬБз, 
СоПеНе, 1967; Сгапат, 1975). У многих скумбриевых (скумбрии, макрели, пеламиды) 
не обнаружено ни противоточного теплообменника, ни связанной с ним повыщенной 
температуры тела. Кровеносная система у этих видов близка к классической, хотя и 
имеет свои особенности. 

Целью данной работы было изучение кровеносной системы рыб подотряда Ѕсот- 
Ъгоійеі с различной степенью развития противоточной системы теплообмена и опреде- 
ление путей ее эволюции. 

Методы и матерналы. Аихіѕ {Нагога, Каіѕишопиѕ реіатіѕ, Тһиппиѕ обезиз были 
получены из ЮгНИРО в мороженом виде, Заг4а зага получена свежепойманной 
(м. Аюдаг, Черное море). Кровеносные сосуды промывали физиологическим раствором 
и гепарином, с последующим наполнением их водным раствором сурика. Материал 
фиксировали в 10 %-м растворе формалина. Через 16 дней инъецированный материал 


исследовали методом рентгенографии. Затем проводили макро- и микропрепарирование 
по методу В. П. Воробьева. 


Пеламида (5аг4а ѕағӣа). Сердце относительно крупное, пира- 
мидального типа (Ѕапќег, Огеег, 1983). Состоит из венозного синуса ($1- 
пиѕ уепоѕиѕ), предсердия (аігішт), желудочка (уепігісшит) и артери- 
альной луковицы (БиБиз аогіае). Венозный синус объемный, тонко- 
стенный, сообщающийся с предсердием отверстием с 2 карманообразны- 
ми клапанами. Предсердие в виде мешочка соединяется с дорсальной 
стороной желудочка. Желудочек по форме напоминает тетраэдр. Стенки 
толстые, из двух слоев: внешнего — компактного и внутреннего — губ- 
чатого. Артериальная луковица соединена с желудочком на той же сто- 
роне стенки, что и с предсердием. Она немного сжата латерально, с 
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хорошо развитой мышечной стенкой. Луковица переходит в короткую 
вентральную аорту, от которой отходят 4 пары приносящих бранхиаль- 
ных артерий (а. БгапһіаІеѕ), несущие кровь к жабрам. Выносящие жа- 
берные артерии соединяются в наджаберные стволы, которые сливаются 
и образуют дорсальную аорту (а. йогѕаІеѕ). От нижней части вынося- 
щих артерий кровь идет вентрально по гипобранхиальной артерии (а. Ву- 
робгапЬ1а1ез), питающей сердечную мышцу. От дорсальной аорты от- 
ходят подключичная (а. ѕибсіауіае), кишечно-брыжеечная (а. соеаса- 
теѕепіегісае) и почечная (а. гепа1іѕ), а также сегментарные артерии. 
Подключичная артерия начинается от корня кишечно-брыжеечной арте- 
рии и вскоре делится на 2 ветви, обеспечивающие кровью мышцы груд- 
ного плавника (т. Іеуаќог. $. абдисфог; т. дергеззог з. аБ4исгог). Сег- 
ментарные артерии проходят вдоль межмышечных костей и невральных 
гемальных остей. Такие артерии обнаруживаются через один сегмент 
тела. От гипаксиальных ветвей дорсальной аорты в прекаудальном от- 
деле отходят короткие почечные артерии. 

Осуществив газообмен в тканях, кровь собирается по сегментарным 
венам в хвостовую (у. саида!1$) и заднюю кардинальную вену (у. саг- 
діпаІеѕ роѕіегіог). Сегментарные вены обнаружены через один сегмент 
тела. Таким образом, они чередуются с сегментарными артериями. Хво- 
стовая вена проходит в гемальном канале на уровне 18-го позвонка. Она 
направляется вентрально к почке, относительно мощно развитой. Прой- 
дя воротную систему почек, кровь по кардинальной вене вновь возвра- 
щается в гемальный канал на уровне 10-го позвонка. Кишечная вена 
(у. соеЙаса) собирает венозную кровь от внутренних органов за исклю- 
чением гонад. Вены гонад (у. бепіїа1еѕ), каждая отдельно, впадает в 
протоки Кювье (Яисіиѕ Си\ег!), что не наблюдалось у других видов. 
Кишечная же вена проходит через воротную систему печени, которая, 
как почечная, достаточно хорошо развита. Затем кровь собирается в 
печеночную вену (у. БераНса). Последняя впадает в венозный синус 
несколько латеральнее основной оси тела. В левый проток Кювье впада- 
ют вены, идущие от головы, а в правый — кардинальная вена. Протоки 
Кювье, в свою очередь, сливаясь, образуют венозный синус. 

У всех исследованных видов измеряли диаметр дорсальной аорты, 
кардинальной вены, кожных сосудов, если таковые присутствовали, на 
уровне 2—6-го позвонков (таблица). Данные измерений показывают, что 
основная масса крови у пеламиды проходит через дорсальную аорту и 
кардинальную вену. 

Макрелевый тунец (Аихіѕ Шагага). Сердце пирамидальное, 
со всеми присущими рыбам отделами. Единственным морфологическим 
отличием сердца макрелевого тунца от сердца пеламиды является объе- 
динение желудочка с предсердием со стороны задней стенки (Бутузов, 
Кошовский, 1989). Поэтому кровоток несколько изменен по сравнению 
с кровотоком в сердце пеламиды. 

Из сердца кровь проходит своим обычным путем, как это было опи- 
сано выше, окисляясь в жабрах и собираясь в дорсальную аорту. На 


Диаметр кровеносных сосудов у скумбриевых рыб 


Диаметр кож- Диаметр кож- и 
Я Й, ыы 
Масса, Длина ных вен, мм ных артери мм ет, р 
Вид тела тела, ной аор- альной 
кг см эпакси- гипакси- эпакси- гипакси- ты, мм вены, мм 
альной альная альная альная 
$. загда 3,75 54 — — — — 2 5,5 
А. іћагагӣ 0,715 36 0 — 1,2 1,2 1,8 3 
К. реапи$ 4,0 58 2,5 2,5 2,2 1,2 2,4 4,0 
Т. обези$ 3,2 64 2,3 1,9 1,6 11 0,7 1,0 
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уровне 3—4-го позвонков от дорсальной аорты отходят 2 пары кожных 
артерий, которые берут начало в разных точках. Одна образует эпак- 
сиальные кожные артерии, другая — гипаксиальные. Гипаксиальная 
кожная артерия выходит на поверхность тела вблизи основания груд- 
ного плавника. Она проходит вентрально, многократно дихотомически 
ветвясь. Эта ветвь не образует сосудистого сплетения. Напротив, эпак- 
сиальная артерия на поверхности тела встречается с параллельно про- 
ходящей кожной веной, которая выходит на поверхность тела на уровне 
5-го позвонка. От кожных сосудов отходят мелкие артериолы и венулы. 
Переплетаясь между собой, они образуют латеральное сосудистое спле- 
тение, выполняющее роль противоточного теплообменника. Таких тепло- 
обменников у макрелевого тунца три: два латеральных, образованных 
эпаксиальными кожными артериями с каждой стороны тела, и один цент- 
ральный. На уровне 19-го позвонка кожная артерия уходит с поверхности 
тела вглубь, утончаясь, и не соединяется вновь с дорсальной аортой. 
Кожная вена также исчезает с поверхности тела и не соединяется с кар- 
динальной веной. 

Центральный теплообменник образован сплетением сосудов, отхо- 
дящих от кардинальной вены и дорсальной аорты. По свидетельству 
Кишенуе (1923) у макрелевого тунца он берет начало на уровне 10— 
12-го позвонков. По нашим данным, сосудистое сплетение начинается 
на уровне 9-го позвонка. Вполне возможно, что у А. іћагага расположе- 
ние центрального теплообменника более широко варьирует, чем это опи- 
сано у Кишенуе. По размерам он небольшой и, по-видимому, еще не 
получил должного развития в процессе эволюции. 

Сегментарные артерии и вены у макрелевого тунца обнаружены в 
каждом сегменте тела, что наблюдалось у всех остальных исследован- 
ных видов. Необходимо отметить также хорошее развитие воротной си- 
стемы печени. Сосуды расположены на поверхности печени и четко`про- 
слеживаются. Вены от гонад соединяются с кардинальной веной. 

Таким образом, у макрелевого тунца появляются кожные сосуды, 
чего не наблюдалось у пеламиды. Гипаксиальные кожные сосуды обра- 
зуют латеральный теплообменник, а сосуды дорсальной аорты и кар- 
динальной вены — центральный теплообменник. Ток основной массы кро- 
ви проходит через главные сосуды: дорсальную аорту и кардинальную 
вену (таблица). 

Полосатый тунец (Каѓіѕишопиѕ реіатіѕ). Сердце пирами- 
дального типа, по строению напоминает сердце пеламиды, но с несколько 
более развитым желудочком, поэтому передне-задний диаметр сердца 
несколько превышает таковой у пеламиды. Атрио-вентрикулярное соеди- 
нение расположено на самой вершине желудочка сердца. 

От дорсальной аорты отходят кожные эпаксиальные и гипаксиаль- 
ные артерии. Они берут начало от общей латеральной аорты на уровне 
6-го позвонка. Эпаксиальная артерия незначительно длиннее гипакси- 
альной, но ее диаметр значительно больше, чем гипаксиальной (таб- 
лица). Общая латеральная артерия очень короткая и направлена го- 
ризонтально. Кожные артерии идут вдоль тела на значительном рас- 
стоянии от медиальной линии тела. В хвостовой части тела артерии 
становятся тоньше. Соединения с дорсальной аортой или между собой 
кожные артерии не образуют. 

Помимо кожных артерий от дорсальной аорты отходит непарная 
кишечно-брыжеечная артерия (а. соеіаса-теѕепіегісае). Она, в свою 
очередь, разделяется на 3 ветви. Первая, правая ветвь кровоснабжает 
пищевод и левую сторону желудка; вторая — печень, вентральную сторо- 
ну желудка и кишечник. Мы не обнаружили сплетений или венул на на- 
ружной стороне печени. 

Кожные вены также имеются. Эпаксиальная вена проходит над пер- 
вым ребром, тогда как гипаксиальная проходит под ним. Эти вены берут 
начало от разных участков кардинальной вены. Каждая из них развет- 
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вляется на правую и левую. Они выходят на поверхность тела на уровне 
5-го позвонка. В хвостовой части тела кожные вены, так же как и арте- 
рии, соединения между собой или с хвостовой веной не образуют. В ос- 
тальном венозная система полосатого тунца напоминает систему макре- 
левого тунца. 

На уровне 5-го позвонка у полосатого тунца находится центральное 
сосудистое сплетение, но оно расположено не непосредственно под по- 
звоночным столбом, а несколько вентральнее — над целомической по- 
лостью. 

Большеглазый тунец (Тйиппиз офезиз$). Сердце пирами- 
дального типа и напоминает сердце полосатого тунца. Путь прохожде- 
ния крови через жабры обычный. На уровне 1-го позвонка от дорсаль- 
ной аорты отходят латеральные артерии, которые берут начало из одной 
точки, и разделяются на эпаксиальные и гипаксиальные кожные арте- 
рии. По длине они почти равны, но диаметры их различны (таблица). 
Кожные артерии проходят вдоль тела на незначительном расстоянии от 
латерально-медиальной линии тела. В каудальной части тела на уров- 
не 26-го позвонка они соединяются с дорсальной аортой. Таким образом, 
кожные артерии образуют замкнутый круг. Дорсальная аорта у боль- 
шеглазого тунца тоньше, чем кожные артерии (таблица), проходит под 
позвоночным столбом, не образуя сосудистой сети. По свидетельству 
Кишенуе (1923) кардинальная вена образует незначительную сосуди- 
стую сеть. Такую сеть мы не обнаружили, что могло произойти в связи 
с ограниченным количеством материала и его не достаточно хорошей со- 
хранностью. 

Венозная система, как и артериальная, образует замкнутый круг 
кожных вен. На уровне 1-го позвонка в кардинальную вену впадают ла- 
теральные вены, которые делятся на эпаксиальную и гипаксиальную 
кожные вены. Пройдя через миотом 6-го позвонка, они выходят на по- 
верхность тела. На уровне 26-го позвонка уходят вглубь тела, где ана- 
стомозируют с хвостовой веной. 

Центральный теплообменник фактически редуцирован. Роль под- 
держания температуры в целомической полости, как указывает Грэхам 
(ОгаНат, 1975), берет на себя печень. У большеглазого тунца венулы 
печеночных вен на наружной стороне печени короткие, и число их не- 
велико. 

Диаметр кожных артерий и вен больше, чем диаметр дорсальной 
аорты и кардинальной вены (таблица). Таким образом, основное дви- 
жение крови осуществляется не через центральные артерии, а через пе- 
риферические сосуды. 

Обсуждение. Сравнивая кровеносную систему четырех видов рыб 
(рисунок), можно сделать вывод, что в ряду $. заг4а — А. ігагага — К. 
реіатіѕ — Т. обезиз она претерпевает значительные изменения. Помимо 
основных (транспортной и трофической) функций кровеносная система 
берет на себя и функцию теплообмена. Все изменения и усложнения в 
строении кровеносной системы тунцов непосредственно связаны с этой 
новой для нее функцией. 

У пеламиды, которая не сохраняет метаболического тепла, прояв- 
ляется тенденция к изменениям в обычном пути прохождения централь- 
ных сосудов, а именно, выход кардинальной вены из гемального кана- 
ла. По всей вероятности, это является началом преобразований крове- 
носной системы тунцов. У макрелевого тунца, помимо образования цент- 
рального сосудистого сплетения, появляются кожные сосуды. Причем 
верхние образуют сосудистое сплетение, а нижние слабо развиты. У по- 
лосатого тунца центральный теплообменник наиболее развит, а кожные 
сосуды, как верхние, так и нижние, образуют с каждой стороны по две 
теплообменные сети. У большеглазого тунца центральный теплообмен- 
‚ник редуцируется, и главную роль в поддержании температуры целома 
берет на себя печень. Из изученных видов подкожная сосудистая сеть 
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наиболее развита у большеглазого тун- 
ца. Интересен тот факт, что у него ос- 
новная масса крови проходит не через 
центральные сосуды, а через перифери- 
ческие кожные сосуды. 

Грэхам (1975) объясняет такое яв- 
ление изменением среды обитания. 
Макрелевый и полосатый тунцы живут 
в теплых водах, и для сохранения ме- 
таболического тепла у них нет необ- 
ходимости в усиленном развитии про- 
тивоточной системы. Большеглазый ту- 
нец встречается как в теплых, так и в 
холодных водах, и для лучшего сохра- 
нения метаболического тепла кожные 
сосудистые сплетения получают даль- 
нейшее развитие. Это выражается в 
увеличении диаметра кожных сосудов 
и выполнении ими роли артерий, обес- 
печивающих мышцы кровью. 

Теплообмен у тунцов возможен благодаря наличию у них сосуди- 
стых сплетений артериол и венул, которые играют роль противоточных 
теплообменников. Принцип работы такого теплообменника заключается 
в следующем: пройдя через жабры, холодная артериальная кровь соби- 
рается в дорсальную аорту, а затем направляется к мышцам по кожным 
сосудам. На своем пути холодная артериальная кровь встречается с теп- 
лой венозной кровью (венозная кровь нагревается за счет метаболиче- 
ского тепла). От кожных сосудов отходят многочисленные артериолы и 
венулы, которые тесно прилегают друг к другу и образуют сосудистое 
сплетение. Ток крови в них противоположный. В результате холодная 
артериальная кровь нагревается, и уже теплой направляется к мышцам, 
а остывшая венозная кровь идет к жабрам. Пройдя через жабры, веноз- 
ная кровь теряет оставшееся метаболическое тепло. Таким образом, пе- 
ред жабрами, где происходит главная потеря тепла, у тунцов развива- 
ется противоточная система теплообмена. Она позволяет сохра- 
нять метаболическое тепло, что приводит к повышению температу- 
ры тела, 

Известно, что количество мышечных сокращений в единицу време- 
ни возрастает с повышением температуры. Для быстроплавающих тун- 
цов это является одним из механизмов увеличения скорости плавания. 

Анализ исследования кровеносной системы скумбриевых рыб по- 
казывает, что в данном случае филогенетические изменения связаны с 
расширением числа функций по Плате (Северцов, 1939). У тунцов — 
это функция теплообмена, дающая возможность рыбам увеличить ско- 
рость плавания, а также быть более независимыми от температуры ок- 
ружающей среды. 
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ПЕРИФЕРИЧЕСКИЕ ЦЕНТРЫ НЕРВНОЙ РЕГУЛЯЦИИ 
У ДЕЛЬФИНОВЫХ 


Г 


Посвящается памяти Георгия Борисовича Агаркова 


В лаборатории функциональной морфологии водных животных Института зооло- 
гии АН УССР на протяжении ряда лет проводится изучение морфологии перифери- 
ческой нервной системы китообразных. Особое внимание было уделено изучению иннер- 
вации различных систем и органов черноморских дельфинов. Настоящая статья посвя- 
щена морфологии вегетативных ганглиев, являющихся основным структурным элемеп- 
том автономной нервной системы. Изучались интрамуральные ганглии, входящие в 
состав нервного сплетения различных отделов пищеварительного тракта, а также мо- 
чеполовой системы трех видов дельфинов — белобочки (РЮе/рћіпиѕ деірћіѕ 1.), афалины 
(Тигѕіорѕ {гипса ш$) и морской свиньи (Рлосоепа рћосоепа 1..). Представленная работа 
является попыткой не только обобщить морфологические наблюдения, но н дать им 
функциональную интерпретацию. 

Для изучения нервной ткани использованы классические методики импрегнации 
солями азотнокислого серебра с последующей докраской кармином. Наиболее адек- 
ватной материалу исследования оказалась методика Бильшовского-Грос в модифика- 
циях Лаврентьева, Кампоса и в оригинальной модификации. 


Результаты проведенных нейрогистологических исследований пока- 
зали, что нервноклеточные элементы входят в состав интраорганных 
нервных сплетений языка, желудка и двенадцатиперстной кишки, по- 
чек, матки и влагалища дельфинов. Вегетативные нейроны различаются 
между собой по форме и размерам, при этом все они укладываются в 
классификацию А. С. Догеля — это двигательные нейроны І типа и ней- 
роны П типа, выполняющие рецепторную функцию. Критерием для 
отнесения нервной клетки к тому или иному типу служила ее форма. 
В монографии «Ультраструктура нервной системы» (Питерс и др., 1972) 
по этому поводу сказано следующее: «...так как конфигурация нервной 
клетки отражает особенности ее связей, то наиболее характерным приз- 
наком нейрона может служить его форма. Таким образом, форма нейро- 
на является ключом к пониманию его роли в нервной системе». 

Большое количество микроганглиев, а также отдельных нейронов 
обнаружено в межмышечном и слизистом нервных сплетениях языка 


© О. В. НЕЧАЕВА, М. В. ВЕСЕЛОВСКИЙ, С. А. ГИЛЕВИЧ, В. Л. ГУЛО, 1991 


62 185 № 0084-5604. Вестн. зоологии. 1991. № ? 


